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摘要 
植物界中的胎生现象是指有性生殖产生的后代在母体上不经休眠或短暂休
眠即萌发，以潮间带红树植物最为显著。虽然在形态结构、生理生化、生态适应
等水平对红树植物的胎生现象已有所研究，但其涉及的分子机制仍未被阐明。本
论文以我国广泛分布并具有重要生态学价值的显胎生红树代表物种秋茄 
(Kandelia obovata) 为研究材料，对从胚珠受精到胚轴掉落的一系列发育过程进
行形态观察，确定具有转变性意义的阶段及组织，并对其中 7 个关键组织 (受精
后的胚胎、胚胎突出种皮前后的子叶及下胚轴、胚轴伸出种皮但仍包被在果皮内
时的茎端分生区及下胚轴) 进行了转录组测序，以探索秋茄在显胎生发育关键时
期的基因表达情况及潜在机制。实验结果如下： 
(1) 秋茄的胎生发育过程与已报道的显胎生发育三次生长模式基本相同，即
包含子叶第一次生长，胚轴生长，子叶第二次生长。但秋茄的胚胎发育也有许多
独特之处，如：胚在早期为绿色的长线形；子叶表面具有许多凹陷能增大吸收面
积；胚胎突破种皮并不依赖胚乳的大量生长，而是由于居间分生区的细胞分裂和
生长导致的胚轴伸长，进而突破种皮；种皮和果皮末端细胞特化为薄壁组织有利
于胚轴伸出。 
(2) 通过转录组测序，7 个组织共获得约 120 G 的高质量数据，将这些序列
de novo 组装后得到 50526 个 Unigenes，并对其进行基因功能预测。对发育过程
的不同时期相同组织、相同时期不同组织进行比较，发现了许多时间-空间差异
表达基因。 
(3) 通过 Gene Ontology 注释，50526 个 Unigenes 中共有 25452 个基因获得
功能分类。富集分析发现与氧化还原反应、脂肪酸合成、器官形态建成、光合作
用、脱落酸合成代谢、油菜素内酯合成代谢、萜烯类合成代谢、一氧化氮合成代
谢、激素响应、环境响应等相关的大量基因在不同组别的比较中出现上调或下调
现象。 
(4) 50526 个 Unigenes 注释到 KEGG (Kyoto Encyclopedia of Genes and 
Genomes) 通路的基因共有 6687 个，涉及 362 个生物学通路，这些基因参与代
谢途径、次级代谢物合成途径、激素信号转导通路、光合作用、MAPK 级联途
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径信号通路等许多与生长发育、抵抗逆境有关的通路中。其中，激素信号转导通
路中响应生长素、细胞分裂素、赤霉素、脱落酸的基因以及编码类胡萝卜素合成
脱落酸的关键酶基因、光系统结构及电子传递基因都有显著的时间-空间差异。 
(5) 50526 个 Unigenes 中有 799 个基因被预测存在于 56 个转录因子家族中，
包括 bHLH、MYB、bZIP、C2H2、WRKY、NAC、B3、ARF 等。富集分析发现
在关键时期的组织有不同的转录因子显著性差异表达，根据已报道的转录因子功
能推测这些转录因子很可能直接或间接调控与胎生有关的基因，参与到特定的胚
胎发育及环境因子响应过程中。 
本研究结合传统的形态观察手段及现代转录组测序技术对秋茄胚胎发育过
程进行了形态水平和分子水平的研究，进一步补充完善了红树科植物显胎生发育
形态结构的资料，首次得到了秋茄早期胚胎发育的基因表达谱。我们分析了实验
中每个阶段的时期及组织表达特点，探索胎生发育的分子机制，并初步筛选了一
批胎生相关基因，为下一步研究这些基因的功能、全面阐述胎生分子机制提供了
坚实的基础。 
关键词：红树植物；胎生发育；种子发育；转录组测序；功能分析  
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  Abstract 
Vivipary in plants refers to the phenomenon that sexually produced offspring 
germinate on the maternal plants with short or no dormancy, the most famous case is 
the mangrove plants that habitat in tropical or subtropical intertidal zone. Despite 
some researches had been done in morphological, physiological and ecological level, 
the molecular mechanism still being mystery. By using Kandelia obovata, a 
widespread viviparous species in China and of great ecological importance, as 
material to observed the successive development process from fertilized embryo to 
mature hypocotyl and determined the key stages and tissues during development. 
Among them, 7 tissues namely fertilized embryo, cotyledon and aixs before and after 
testa opened, shoot meristem and hypocotyl while still enclosed the pericarp, were 
sequenced for exploring the gene expression pattern and potential mechanism during 
transition stages in vivipary. The results show: 
(1) The development pattern in Kandelia obovata is consistent with the reported 
viviparous development mode, that is cotyledon grow first then hypocotyl, and 
cotyledon grow again. Distinct characteristics also be found: early embryo shows 
green color and in linear shape, the accidented surface of cotyledon facilitate the 
nutrient absorption from integument, the elongation of hypocotyl instead of 
endosperm cause the wide open of integument, and cell division in intercalary 
meristem responsible for the hypocotyl elongation, the terminal of testa and pericarp 
specialized into parenchyma tissue which make the hypocotyl protrusion easier. 
(2) 120 G clean data were produced from 7 tissues, all these sequences were de 
novo assembled into 50526 Unigenes. By compared same tissue in different stages 
and same stage with different tissues, a great number of differential expressed genes 
(DEGs) represent temporal-spatial difference were acquired. 
(3) Through Gene Ontology annotation, 25452 Unigenes were functionally 
classified into different categories. Genes related to oxidation reduction, biosynthesis 
of fatty acid, organ formation, photosynthesis, abscisic acid metabolic, brassinosteroid 
metabolic, phenoylpropanoid/flovoind/isoprenoid metabolic, nitric oxide metabolic, 
response to hormone and other enviromental stimulus and so on were enriched while 
comparing different groups.  
(4) 6687 genes involved in 362 biological pathways were annotated according to 
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KEGG (Kyoto Encyclopedia of Genes and Genomes), these pathways include 
metabolic pathway, biosynthesis of secondary metabolites, plant hormone signal 
transduction, photosynthesis, MAPK signaling pathway that strongly related to plant 
growth and stress resistant. Genes participant in response to hormone, like auxin, 
cytokinin, gibberellin, abscisic acid and genes encode the key enzymes in the 
synthesis of carotenoid which is the precursor of ABA exhibit significantly 
enrichment. Meanwhile, photosystem structure and electronic transport genes also 
show temporal-spatial difference. Taken together, these pathways may greatly 
correlate with the vivipary process. 
(5) 799 genes were predicted in 56 transcription factor families, such as bHLH, 
MYB, bZIP, C2H2, WRKY, NAC, B3, ARF. The enrichment analysis showed that 
transcription factors express differentially in key stages and tissues. According to their 
reported function, these transcription factors are putatively regulating the downstream 
genes involved in specific embryo development and environmental response 
processes in direct or indirect way. 
Combined the traditional observation method and modern transcriptome 
sequencing, the viviparous embryo development processes were studied. We further 
completed the morphology information of true-vivipary and for the first time obtained 
the gene expression file during early embryo development. By analyzed the DEGs in 
different stages and tissues, the molecular mechanism was explored, and a set of 
vivipary-related genes were screened. Our works provided a solid foundation for 
future confirmation of these vivipary-related genes and study vivipary in a 
comprehensive way. 
Key Words: Mangrove plant; Vivipary; Embryo development; Transcriptome 
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第一章 绪论 
1.1 红树林生态系统及其适应性 
红树林是指分布在热带、亚热带海岸、河口潮间带的木本植物群落，根据
2010 年的报道，全球红树林面积在 2000 年约为 137760 km2，分布在全球 118 个
国家和地区 (30° N - 30° S)，75%的红树林集中在 15 个国家 (5° N - 5° S)[1]。红
树林生态系统具有重要的经济、文化价值及生态服务功能[2]。红树林湿地具有丰
富的生物多样性，生存着许多类群的动物、植物和微生物，红树林中的动物资源
为渔民提供一定的经济收入，树木中的某些成分用于制药，果实可用于喂养家畜
及人食用。红树林还具有极高的固碳能力，包括地上的植物部分及地下的土壤基
质。据统计，红树林平均每公顷含有约 1023 Mg 的碳，是碳密度最高的热带森
林系统[3]。红树林生态系统同时也是良好的科研实验、环保教育基地。  
红树林位于陆地与海洋交界处，兼备陆地、海洋的双重性质，其生境具有潮
汐冲刷、风浪、太阳辐射强、高盐、高温、土壤基质松软缺氧等特性[4]。为适应
这种复杂生境，红树植物在长期的进化中发展出许多适应性特征，包括红树植物
抗盐机制，形态各异的根系及特殊的胎生繁殖方式。红树植物维持体内盐分平衡
的途径有许多，包括发达的凯氏带将进入根系的盐分阻隔在根部而避免传输到地
上部分、叶片通过盐腺排出体内多余盐分、叶片肉质化、通过凋落高含盐量的衰
老器官实现排盐等方式[5]。生存在海水浸泡的缺氧环境中，红树植物的根系特化
为多种多样的形态，以增加摄取、储存氧气的面积和能力，且有利于固定，比如
红树属的支柱根、白骨壤属的笋状根、木榄属的膝状根等，其中白骨壤 (Avicennia. 
marina) 的根系范围可达树冠面积的 3-5 倍[6]。 
在繁殖策略方面，红树植物具有独特的胎生现象，即种子不经休眠或短暂休
眠即在母树上发育成繁殖体的过程[7]。红树植物的胎生现象根据是否突破果皮分
为显胎生和隐胎生两种，显胎生指胚胎突破种皮后又伸出果皮生长的现象，集中
在红树科的红树属 (Rhizophora)、秋茄属 (Kandelia)、角果木属 (Ceriops)、木榄
属 (Bruguiera)。隐胎生是指种子只突破了种皮但仍包被在果实内，如分布在不
同科的白骨壤属 (Avicennia)、桐花属 (Aegiceras)、水椰属 (Nypa) 和皮利西属 
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(Pelliciera)
[8]。这一发育方式被认为是对海岸潮间带综合环境因子的适应[9]，后
代能有效地进行远距离传播和在滩涂上定植。 
1.2 红树植物的胎生现象 
1.2.1 胎生的定义及类群 
植物界的胎生被定义为有性生殖产生的后代在母体不经休眠或短暂休眠即
发育的现象。胎生现象主要在四类植物中有所报道[10]。一是在遗传上以胎生为
繁殖方式的植物，即在自然的生长条件下就表现出胎生的繁殖特征，不需某个特
定环境因素诱导，如分布在 8 个属的红树植物及 2 个属的海草[8]；二是生长于热
带、亚热带的某些顽拗性种子，如少数仙人掌科植物[11]；三是某些作物的种子
在高温、高湿条件下提前萌发，如水稻 (Oryza sativa)、玉米 (Zea mays) 等，又
被称为收获前萌发 (pre-harvest sprouting)，但由于种子已经成熟，此时的萌发已
与母体脱离营养关系，不再依赖母体供给物质能量；四是与植物激素脱落酸 
(ABA) 合成或响应通路中基因功能缺失的突变体植株，因无法进入休眠期而在
母体直接开始萌发[12, 13]。因海岸潮间带生境及后代繁殖体的特殊性，胎生现象
以红树植物最为显著。 
1.2.2 胎生发育过程的生理生化水平研究 
红树植物胎生发育在生理生化水平有许多研究，包括含水量、盐度动态、激
素变化、能量热值等方面。 
1.2.2.1 含水量 
正常性种子 (orthodox seed) 成熟后会经历一个脱水、干燥的过程，其含水
量会下降到 8%左右，种子进入休眠阶段，新陈代谢维持极低状态。而胎生植物
不仅不脱水休眠，其繁殖器官 (胚胎、种皮、果皮) 含水量始终高于 54%[14]，且
胚胎含水量高于种皮和果皮，充足的水分为胚胎发育过程的新陈代谢提供必要条
件。 
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1.2.2.2 发育过程的盐度动态及推论 
胎生红树植物胚胎发育过程中繁殖器官盐离子浓度存在一些变化，对此存在
不同的结论及解释。秋茄  (K. obovata)、木榄  (B. gymnorrhiza) 和海莲  (B. 
sexangula) 胚轴中的盐离子 Mg2+，Ca2+，Na+，K+，Cl–含量随着胚轴成熟呈下降
趋势，胚轴的盐含量明显低于母树的果皮、叶片，且果皮、叶片的组织液 Cl– 浓
度与海水 Cl– 浓度接近，故认为胎生过程是一个低盐化的过程，后代是通过与母
体的长期接触来获得抗盐锻炼，进而适应落地后的海水环境[15, 16]。有趣的是，
Joshi 等 (1972) 发现显胎生胚轴中 Mg2+，Ca2+，Na+，K+含量随发育逐渐下降，
但 Cl-含量却逐渐增加[17]。基于这种胚轴在发育过程中盐分含量持续上升的现象，
部分研究者认为胚胎对盐的适应过程是靠母体植株输送盐分进入后代，繁殖体逐
渐高盐化而进行[18, 19]。但是，Wang 等 (2002) 认为秋茄胚轴发育后期组织液离
子浓度并没有明显变化，推测胎生现象与抗盐性适应不存在直接的联系[20]。 
这些不同的结论可能是由于对胎生发育过程阶段的划分不同及盐离子含量、
浓度的高低定义不同甚至是物种差异而导致的。盐离子是细胞渗透势的主要成分， 
除了构成盐分浓度外，还可能作为信号因子在种子发育过程中起作用，如 Ca2+ 作
为二级信使传导信号调控基因表达。 
1.2.2.3 胎生发育过程中激素的动态特征 
植物激素广泛的作用于植物生长发育过程。脱落酸 (abscisic acid，ABA) 作
为一个内源因子在调节种子成熟与发育方面能够促进种子休眠，抑制萌发。正常
性种子成熟后会有一个 ABA 含量急剧上升的过程，随即种子脱水、干燥，获得
对低温、干旱的抗性，进入休眠，ABA 是引起种子休眠一个必要的因素。在拟
南芥、玉米、水稻中参与 ABA 合成的基因缺失或对 ABA 不敏感的突变体种子
表现出不耐干燥、色素合成异常、不进行休眠的特征，且常有提前萌发的现象[12, 
21, 22]。在胎生红树植物中，ABA 在种子发育过程中的含量显著低于非胎生植物，
且在红树科中发现母体 ABA 含量高于胚胎[23]。同时，ABA 合成前体 β-胡萝卜
素在胎生红树植物的胚胎发育过程中也低于非胎生植物[24]。因此，ABA 的低含 
量被认为与红树胎生发育有直接关系，很可能是其直接原因。而对成熟胚轴离体 
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